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論文要旨 
 
本論文は，動物行動の進化モデルとしての鳥類を対象に，ヒトを含む動物の採餌行動の基礎と
なる到達把握運動について，感覚運動制御・神経・形態の３つの異なる点から検討を行った研究
である。本論文は 7章から構成される。序論である第 1章，続く第 2章から第 6章では５つの研
究成果を記し，第 7章では総合考察がなされている。 
第 1章序論では，到達把握運動の基盤となる視覚－運動協調の制御メカニズムについて，ヒトあ
るいは霊長類の身体形態に着目し，効果器である手・腕と感覚受容器である眼との身体形態上の独
立性を指摘し，本論文を構成する柱として，動物の到達把握運動における身体形態の制約・促進的
な役割とその実行機構の理解の重要性という進化における行動と形態の関係に焦点を当てている。
これらの背景をレビューした後で，「身体形態における到達把握運動は網膜座標を手・腕の身体座
標に変換する座標変換過程を要する」という筆者自身の比較生物学的な視点を導入することで，霊
長類に対して鳥類をモデルとした行動研究を進める意義を論じている。実際に，鳥類は効果器であ
る嘴・首と感覚器である眼が同じ頭部に位置しており，霊長類と異なり，嘴・首を動かすと視野が
連動する身体形態をもっている。それゆえ鳥類の嘴による到達把握運動（ついばみ運動）は，表層
的には霊長類と類似の到達把握運動であっても，その視覚－運動協調機構が異なるという予想を導
き，その解明を本論文の目的として，鳥類の嘴運動制御の先行研究の詳細なレビューと共に明示し
ている。 
 第 2 章では研究 1 として，プリズムメガネによって視野を側方に偏移させる実験操作が用いら
れ，視野偏移に対するついばみ運動軌道の順応過程がハトとカラスで比較されている。ハトとカラ
スが比較された目的は，鳥類のついばみ運動研究のモデルであるハトを用いることで従来示唆され
ている運動制御メカニズムを再確認するとともに，それとカラスの行動データから推定された運動
制御メカニズムとを比較することが企図されている。ハトの研究によって理解されてきた鳥類のつ
いばみ運動は，視覚の関与が運動開始直前の標的の定位に限られ，運動実行中に関与しないことが
示唆されてきた。すなわち，事前の運動計画に従い，運動中には修正されない「フィードフォワー
ド制御」下にあり，運動中に修正する「オンライン制御」下にはないという理解であった。プリズ
ムによる視野が偏移したハト，カラスのついばみ運動の軌道の変容過程を解析することで，どちら
の制御の可能性が高いかの検討がなされている。解析の結果，ハトは試行を重ねることで次第に運
動軌道がプリズム装着前の軌道に回復し餌を取得できたのに対して，カラスは僅か数試行で餌を取
得し，かつその軌道はプリズム装着前とは異なっていた。ハトの結果は運動中の視覚情報を用いな
いフィードフォワード制御という従来の仮説と一致するものであり，一方，カラスの結果はむしろ
運動中の視覚情報の利用が想定されるオンライン制御仮説を支持するものであった。著者は，ハト
とカラスの結果の差異を，静止した粒をついばむハト，動く小動物を捕捉するカラスという採餌生
態と連関した運動制御メカニズムの種差として考察を行っている。 
 第３章の研究 2では，研究１において示唆されたカラスのついばみ運動におけるオンライン制御
の可能性について，移動物体に対するついばみ運動を数理モデル解析によって検証している。つい
ばみ運動の行動メカニズムをフィードフォワード制御およびオンライン制御それぞれについて数
理モデル化し，移動物体の速度変化に対するついばみ運動の変化を説明するのに適したモデルパラ
メータを推定することで，いずれの制御メカニズムが機能しているかの同定を試みている。実験で
は, 標的となる餌小片を水平移動させる装置を用い，移動速度の異なる 3条件においてカラスに追
跡捕捉させている。２つの制御メカニズムを分離同定する要所は，カラスの餌捕捉軌道がどの程度
過去あるいは各瞬間の餌の動き・位置に対して生成されているのか，あるいは将来予測される餌の
位置・動きに対して生成されているのかを運動データからモデル分析的に推定することである。解
析の結果，カラスは餌の移動速度が遅い条件では各瞬間の餌の位置を基に運動調整するオンライン
制御を行い，餌の移動速度が速いと将来予測される餌の位置に向かうように運動調整するフィード
フォワード制御に切り替えていることが示唆された。このことは，カラスのついばみ運動がオンラ
イン制御下にあること，かつ標的の運動学的特性に応じてフィードフォワード制御に切り替わると
いう，鳥類のついばみ運動では解明されていない柔軟な制御メカニズムの存在が示唆された。 
第 4章の研究 3では，ついばみ運動中の視覚の関与によって促進される身体延長能力が検証され
ている。身体拡張は，道具使用行動にみられるような外界の物体を自身の身体と一体化させ操作制
御する能力である。道具使用に代表されるこの行動は，自然界ではヒトをはじめとする一部の動物
の採餌行動にみられる。その成立には，個体が把握・保持した物体を自らの身体の延長とみなす自
己身体知覚とその運動を制御する視覚－運動協調のメカニズムが介在していることが霊長類にお
いて示唆されている。著者は，延長された身体の操作の基礎にある運動が到達把握運動であること
に着眼し，鳥類におけるついばみ運動中の視覚の関与を研究 1，２とは異なる切り口から検討すべ
く，ハトおよびカラスの嘴を人工的に延長する独自の行動課題を立ち上げ，効果器の延長に対する
順応過程について比較解析を行っている。ハトおよびカラスの嘴に歯科用セメントで整形した人工
嘴を装着することで本来の嘴を 20％から 30％延ばし，提示された餌小片をついばみ取得する運動
の解析が行われた。嘴が延長された状態で餌を取得すると，嘴が延びた分だけ餌に到達する時間が
早まるため，本来よりも早く嘴を開け始める必要がある。このような嘴開口タイミングの調整に焦
点を当てた実験的設定と運動学的な解析によってハトとカラスの明瞭な種差を示す結果が得られ
ている。カラスは嘴延長の直後から開口タイミングを早めており，餌取得の成功率低下は生じなか
った。ハトは嘴延長後，数十から百試行を経ても開口タイミングが変化せず餌取得の成功率低下が
続き，明瞭な運動調整は見られなかった。しかし，嘴延長の除去直後のハトのついばみ運動を解析
すると，餌に到達する前に嘴を閉じるようになっていたことが確認され，ハトにおいても嘴の開閉
タイミングの調整が潜在的に進行していたことが示唆された。これらの結果から，嘴延長という効
果器の形態変化に対してカラスは速やかに運動調整し，ハトは緩慢に運動調整するという，研究１
と同様の種差が確認され，カラスの到達把握運動は実行中に視覚を用いるオンライン制御が行われ
ている可能性が支持された。 
 第 5章の研究 4では，嘴延長に対する運動学習に関わる脳部位の同定がなされている。研究３に
おいて，ハトにおいても嘴延長に対する潜在的な運動調整が生じた結果を踏まえ，ハトを対象に，
嘴延長に伴う脳活動を免疫組織化学的手法によって測定している。神経細胞の短期的および長期的
な可塑的活動の標識物質としてそれぞれc-fosおよびBDNFという2種のタンパク質が用いられた。
嘴延長の有無あるいは期間の異なる 3群を設け，大脳の体性感覚領域および運動関連領域における
同タンパク質の発現量を計測している。その結果，嘴延長に伴って c-fos発現量は群間に差が見ら
れなかったが，BDNF発現量は体性感覚領域の嘴関連部位（bas核）において増加が見られた。この
結果は，体性感覚領域の嘴情報を担う bas核が嘴延長に対する運動の可塑性に関与することを示唆
している。鳥類においては身体拡張に関わる脳部位はこれまで報告がなく，研究 4におけるこの結
果は，到達把握運動およびそれを基礎とした身体拡張に関する大脳領域を初めて明らかにしたもの
である。 
第 6章の研究 5では, 自然下において霊長類以外で唯一道具作成が進化したカレドニアガラスを
対象とし，身体拡張の特異な例としての同種の道具使用・作成にそれを促進する嘴形態基盤がある
かどうかを，比較形態学的手法を用いて解明している。世界中に生息するカラス類のうち，カレド
ニアガラスを含む 1０種および後述する特徴的嘴形態をもつキツツキ 1 種の頭部標本を CT スキャ
ンによってデジタル化し，３次元形態幾何学的解析法を用いて嘴の形態比較を行っている。嘴のサ
イズ要因を除去した比較形態分析の結果，一般的にカラス類の嘴は上下嘴の噛み合わせが下向きの
湾曲面であるのに対して，カレドニアガラスの嘴が僅かに上方向に湾曲しながら噛み合わせが水平
面をなすという極めて特異的な形態をしていることが判明した。この形態は，水平型嘴で知られる
キツツキと比べても，僅かな上向き湾曲と嘴根元の太さの２点で特異的であった。筆者は，カレド
ニアガラスの特異な嘴形態は木枝などの道具を強く挟むのに適しており，これによって道具を視野
正面に安定把握することで身体と一体化させ，その結果，嘴と道具の動きが連動することで道具の
操作性向上を促進する形態学的基盤となっていると考察している。 
 最終章の第 7 章 総合考察では，著者による一連の研究による成果とその生物心理学上の意義に
ついて論じている。著者は一連の行動実験研究によって，鳥類のついばみ運動メカニズムについて，
視覚の関与が限定的なフィードフォワード制御に基づく従来の理解に加え，運動中に視覚が関与す
るオンライン制御を鳥類の一種であるカラスが備えていることを強く示唆したことを主たる結論
として述べている。そのうえで異なる採餌生態をもつハトとカラスの到達把握運動メカニズムの種
差を論拠に，同運動メカニズムを採餌生態と関連づけて比較検討することの重要性を，今後の展望
として提示している。さらに，道具使用と嘴形態との関係を明らかにした研究５に基づいて，今後
の動物行動のメカニズムの解明には，従来の動物心理学・生物心理学が用いてきた行動や脳の比較
に加え，形態学のアプローチを導入することの意義を主張し，本論文の結びとしている。 
 
審査要旨 
 
本論文の一連の研究は主に次の点で評価できる。 
従来，鳥類を対象とした生物心理学研究の大部分は，ハトをモデルとして展開されてきた。それ
らの研究が解明してきたついばみ運動の感覚－運動メカニズムは，視覚の関与が限定的で運動中に
修正の生じないフィードフォワード制御とよばれるものであった。ついばみ運動はすべての鳥類に
共通する行動であるがゆえに，それが解明された 90 年代以降，同メカニズムが定説であった。著
者は本論文の一連の研究において，主にハシブトガラス（以下カラスと記す）を対象に，同種のつ
いばみ運動にフィードフォワード制御だけでなく，視覚による運動中の修正が可能なオンライン制
御も関与し，２つのメカニズムが並存している可能性を示した。この成果は，鳥類のついばみ運動
に関する従来の説を拡張しただけでなく，身体形態の異なる鳥類と霊長類あるいはそれ以外の動物
の到達把握運動をメカニズムのレベルで比較可能にする土台を築いた点で，生物心理学に新たな展
開をもたらす研究として高く評価できる。 
また，本論文の要所となる研究１および研究３において，著者自身の研究対象であるカラスに加
え，従来モデルのハトも用い，類似の実験課題を用いて直接，種間比較を行うことで，明瞭な種差
を描き出すことを試みている。 
さらに考察において，単に運動制御メカニズムにおけるカラスとハトの種差を見出しただけでな
く，その差を静止した種子をついばむ採餌生態であるハトと，昆虫などの動く小動物を捕捉する採
餌生態であるカラスという異なる採餌生態の違いに求め，採餌生態と到達把握運動のメカニズムと
の関連という興味深い仮説の提示に至っている。今後著者自身が長い研究において取り組むべき，
困難が予想されるもののその成果も期待される大きな目標を得たという点で評価しておきたい点
である。 
さらに，本論文の一連の研究は，これまで行動とその神経機構の比較を主たるアプローチとして
きた生物心理学研究に，形態比較という斬新なアプローチを導入した点で高く評価できる。著者は，
道具使用という特殊な採餌行動をついばみ運動の拡張機能と捉え，ついばみ運動を感覚－運動レベ
ルで記述し，そのメカニズムの理解に迫ろうとした。しかし研究を進める中で，カラスのついばみ
運動の柔軟性を実証しながら，一方で，同種の曲がった嘴がそもそも道具把握を妨げる要因となっ
ていることに気づいた。これを梃に，嘴形態の比較解析を行い，カレドニアガラスの嘴が道具把握
に適した特異な形態に進化していることを明らかにした。 
一方、研究３においては嘴形態に左右されない人工嘴課題を独自に立ち上げ，身体延長という切
り口からついばみ運動と道具使用の行動メカニズムの接続を試みており，研究 5の限界ともなって
いる単なる形態解析から一歩進めた実証的研究への展開と考えることができる。カレドニアガラス
の室内導入は環境保護の観点から厳しく規制されており，現実的には行動実験が困難であったこと
も考慮するならば，そのような状況下で国内外の標本を用い 10 種比較をやり遂げた努力，ならび
に形態学研究を取り込んだ著者の試みとその成果は高く評価できる。 
 
本論文は以上のように高く評価できる一方で，公開審査会（2019年 1月 25日）においては以下
のような問題点も指摘され，それに対する著者からの回答を得た。 
研究１や３において，カラスとハトのついばみ運動はメカニズムが異なるのではなく，方略の違
いに過ぎず，種差と結論付けることに慎重であるべきではないかとの指摘がなされた。この指摘に
著者は自覚的であり，研究１や３は，これまでハトモデルで構築された鳥類のついばみ運動のメカ
ニズムの理解を前進させることがまず必要であり，指摘された問題への深い検討にまでは至らなか
ったとの回答があった。著者は今後この課題に取り組むために，ハト，カラス以外の鳥類を用い，
採餌文脈がもたらす運動方略の制約の検討を行いたいとの回答が併せてなされた。 
さらに研究１を含め，ハトと比べてカラスの運動軌道が個体間や試行間でばらつく要因を，例え
ば胴体や後肢などを含めた身体全体の運動として解析することで理解する視点が必要との指摘が
あった。著者も同様の視点を持っていたが，本研究では計測技術の制約上困難であったとの回答が
あった。しかし，ついばみ運動を嘴と頭部だけでなく身体全体の運動として理解するアプローチは，
今後の研究で実際に取り組む予定であるとの回答があった。 
研究２の移動物体追跡課題はカラスのみを対象としていたが，論文全体の構成を踏まえると，ハ
トを用いた検証も必要ではないかとの指摘があった。これに対し著者からは，当該課題はオンライ
ン・フィードフォワードの２つのメカニズムを切り替える柔軟性が必要であり，ハトはその柔軟性
が低いという研究 1の結果を踏まえ，ハトでの検証を行わなかったという回答があった。ただ，ハ
トが同課題を遂行できるか今後確認したいとの回答が併せてなされた。 
さらに，研究 2で採用している追跡運動の数理モデルは，並進運動成分を考慮せず，回旋運動成
分のみを考慮しており，追跡運動が数理モデルシミュレーションによって標的へ収束することを確
認することでモデルの妥当性を検討する必要があるとの指摘があった。これに対して著者からは，
現有のデータをもとにシミュレーションを行うことで，標的への到達を確認する解析を今後行うと
いう回答と，今後の展開として並進運動成分を含めたモデルを検討するとの回答が併せてなされた。 
研究４では，疑似嘴による身体延長に関わる神経回路の検討（研究４）が，ハトでのみ行われて
おり，カラスを用いた検討も必要でないかとの指摘があった。これに対し著者からは，神経活動標
識に用いる抗体がカラス脳標本では反応が生じず，数種類の抗体を試したものの同様に標識反応が
得られなかったため，やむを得ず断念したとの説明があった。この点は論文構成としては残念では
あるが，容易には解決困難な技術的問題による事情であった。また、嘴延長に対する運動学習の脳
内部位の可塑性が示されたとしているが、それが視覚運動協調を直接反映しているものであるかに
ついては、学習過程をより詳細に分析するべきであるとの意見があった。 
心理学的研究として全体を俯瞰すると，被験体からの環境操作の側面が弱い印象を受けるという
指摘があった。それに対し著者は，プリズムや人工身体延長など被験体の効果器の操作という被験
体に対する環境操作の側面では典型的な実験心理学的アプローチをしてきたが，本論文で取り組ん
だ鳥類のついばみ運動研究がこれまで立ち遅れており，記述的な解析から進めざるを得なかったと
の回答があった。同時に，本論文の成果を発展させる上で，環境側への操作実験を今後展開したい
との回答が併せてなされた。 
 
以上に挙げられた指摘や問題点は，今後の研究において克服可能なものである。本論文を構成す
る個々の研究の水準は高く，むしろそこから得られた問題点に取り組むことでさらなる発展が期待
される一連の研究として評価することができる。以上の点を鑑み，審査員一同は本論文が博士（心
理学）学位を授与するに値するものと判断する。 
